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Résumeé

Le noyer commun, Juglans regia L., occupe au Maroc une superficie de 7600 ha essentielle-
ment sous forme de populations de semis dans les vallées de montagnes situées entre 1200 et
1700 m d’altitude. La multiplication par semis, seul mode de propagation utilisé par les agri-
culteurs, a largement contribué a la diversification de cette espéce. Dans le cadre d'une étude
du germoplasme local, nous avons cherché un indicateur permettant de caractériser ces popu-
lations selon leur capacité a résister a la sécheresse. Ainsi, une sécheresse édaphique crée dans
les vaisseaux et trachéides, des phénoménes de cavitation, puis conduit a I’embolie et a la perte
de la conductivité du xyléeme. Les courbes de vulnérabilité (CV) représentent le pourcentage de
Perte de Conductivité Hydraulique (%9PCH) en fonction du potentiel hydrique minimum subi
par la plante, et caractérise cet effet de I’embolie sur la conductivité hydraulique. C'est pour-
quoi la vulnérabilité a l'embolie a été étudiée sur des rameaux excisés de noyers issus des pros-
pections effectuées. Un classement des noyers selon leur vulnérabilité a l'embolie a été établi.
Les noyers provenant des régions les plus seches se sont révélés moins vulnérables que les
noyers prospectés sous des micro-climats plus humides, ce qui permet de dire que l'établisse-
ment de courbes de vulnérabilité est un indicateur pouvant étre utilisé dans le programme de
sélection vis a vis de la sécheresse ou encore de mieux comprendre les mécanismes mis en jeu
par les plantes pérennes en matiére de gestion efficiente de l'eau.

Mots clés : Juglans, noyer, sécheresse, cavitation, embolie, conductivité hydraulique.
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Abstract

Walnut covers an area of 7600 ha in Morocco, located between 1200 and 1700 m above sea
level. Seeds, are the only mean of propagation used by farmers, and this has largely contributed
to its diversification. Drought-induced water stress causes cavitation in vessels and tracheids
and ultimately, leads to embolism and loss of hydraulic conductivity in xylem. Vulnerability
curves (VC) represent the percentage of loss of conductivity (%eLHC) versus the minimum water
potential experienced by the stems and characterised this effect of embolism on hydraulic
conductivity. The vulnerability to embolism has been studied on excised branches of different
walnut trees prospected in Morocco for selected drought resistance. Difference in terms of vul-
nerability to embolism has been found and the identified types could be classified according to
how their hydraulic mechanism is conceived to resist embolism events. The result infer that wal-
nut from arid area are less vulnerable than walnut from humid area. Vulnerability curves can
be used as a criterion for screening drought resistance in walnut. A relationship exist between
embolism vulnerability and climatic conditions; the most vulnerable walnuts being those gro-
wing in humid areas.

Key words : Juglans, walnut, drought, cavitation, embolism, hydraulic conductivity,.



AL AWAMIA 114 Vol.2 N°2 , 2005 83

Introduction

Les physiologistes ont depuis longtemps établi des relations directes ou indirectes entre la
croissance de 1’arbre et son alimentation hydrique. Ainsi le grandissement des cellules dans
les bourgeons ou le cambium dépend de leur état de turgescence. Une perte de turgescence
cellulaire provoquée par un déficit hydrique ralentit ou inhibe la croissance. La photosyn-
thése est également affectée par une période de sécheresse. La relation entre photosynthése
et disponibilité en eau et plus indirecte. Les stomates se ferment en période de stress hy-
drique afin de limiter les pertes en eau de la plante alors que I’entrée du CO2 s’opére par les
mémes stomates. Ainsi, pour les plantes pour lesquelles I'entrée de carbone et le captage de
'énergie solaire sont simultanés (cas du noyer), la fermeture stomatique se fait au détriment
de sa croissance.

11 a fallu I'apparition de nouvelles techniques (Sperry et al.,1987) pour que les physiologistes
portent leur attention sur les effets potenticls de la sécheresse sur le fonctionnement hy-
drique du tissu conducteur de la séve brute de I’arbre, le xyleme. Ce tissu assure, seul, le
transport de 1’eau depuis le sol jusqu’aux feuilles. L’état de fonctionnalité de ce tissu condi-
tionne donc directement la bonne alimentation en eau des feuilles et par conséquent I’en-
semble des processus physiologiques qui s’y déroulent.

11 a été rapporté que le xyléme peut présenter des dysfonctionnements suite a des stress, gel
hivernal ou stress hydrique (Sperry et Tyree, 1988). La sécheresse estivale entraine une di-
minution de la disponibilité en eau du sol, provoquant la diminution du potentiel hydrique
dans les conduits du xyléme. Cette diminution du potentiel hydrique provoque pour un cer-
tain seuil, variable en fonction des espéces, la rupture des ménisques air-séve au niveau des
ponctuations des vaisseaux (cavitation). Des microbulles gazeuses se forment et envahissent
tout le vaisseau qui est alors embolisé et impropre 2 la conduction de la séve. De ce fait, les
résistances aux transferts hydriques augmentent, aggravant le risque d’emballement de 'em-
bolie. Selon la partie de I'arbre touchée par I'embolie, les conséquences peuvent perdurer les
saisons de végétation suivantes.

L’évaluation des risques d’embolie pour différents types de noyers est effectuée par 1’éta-
blissement de courbes reliant directement 1’état de tension de la séve a un degré d’embolie,
mesuré par la technique de perte de conductivité hydraulique. Ces courbes de vulnérabilité
(CV) traduisent les potentialités intrinseques des conduits du xyleme a supporter des ten-
sions de séve de plus en plus élevées. Elles apportent donc des renseignements précieux sur
les étendues de potentiels hydriques susceptibles d’étre tolérés par une espéce ou différents
cultivars et permettent de caractériser leur résistance a la sécheresse. Un des objectifs du
présent travail est, grce a la réalisation de courbes de vulnérabilité, de sélectionner des
types de noyers moins vulnérables & I’embolie et donc plus résistants a la sécheresse.

Nous avons également, a partir des coupes transversales, calculé les conductivités hydrau-
liques maximales des différents rameaux prélevés en vue de prédire les types qui auraient la
meilleure efficience de conductivité de la séve brute s'ils n'avaient jamais été soumis a un
stress hydrique.
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MATERIEL ET METHODES

Les noyers retenus sont issus de différentes régions du Maroc. Les prospections ‘ont été
réalisées au niveau des régions suivantes : :

a) Au sud de Marrakech dans la partie nord du haut Atlas :

« Zone d’ Amezmiz (région d’ Azougour, vallée de At Thla et Tnirt);
« Vallée de I’Ourika et vallée de I’OQukatmeden;

b) Au sud de Midelt au piedmont nord du grand Atlas

+ Village de Berem,

¢) A Douest de Rich (Village d’Amouger, El borg et Tazarine) au piedmont sud du
grand Atlas.

Les populations visitées peuvent étre estimées & environ 3000 noyers. Elles sont souvent
groupées en ilots au fond de vallées encaissées sans communications entre elles. Elles sont
soumises 3 un mode de conduite traditionnel ot I'irrigation est peu fréquente et I’eau est un
facteur limitant pour la croissance et la capacité de production. Seuls les noyers les plus
proches des oueds et des « saguias » peuvent satisfaire leur besoin en eau. La taiile et la fer-
tilisation sont pratiquement absentes. L’absence de traitements phytosanitaires se traduit par
I'importance des dégats provoqués par la bactériose et I’anthracnose. Toutefois, certains
noyers présentent des caractéristiques intéressantes concernant la production, le nombre de
fruits par inflorescence, le calibre et la précocité de débourrement.

Cette prospection a permis la sélection de 39 noyers intéressants pour leur productivité et
leur relative résistance aux maladies. Des rameaux, prélevés de ces noyers et conservés au
froid (4°C), ont servi de support a I’établissement des courbes de vulnérabilité a I’embolie et
a la réalisation de coupes microscopiques. Les rameaux ont été prélevés de maniére aléatoire
sur les arbres sélectionnés. Chaque résultat représente la moyenne des mesures faites sur 5 a
10 rameaux, selon les sites.

- Réalisation de courbes de vulnérabilité a I'embolie par pressurisation

L’embolie bloque la circulation de la séve dans un certain nombre de vaisseaux et diminue
donc la conductivité hydraulique du tissu conducteur. Ainsi, la mesure de la perte de la
conductivité hydraulique permet de quantifier son degré d’embolie (Cochard, 1992). C’est
Sperry (1987) qui le premier a quantifié hydrauliquement I’effet de I’embolie sur les capaci-
tés conductrices du xyleme. D'un point de vue physique, il est possible de simuler une dimi-
nution du potentiel hydrique dans les vaisseaux en remplagant la tension induite & I’ intérieur
des vaisseaux par une pression appliquée de I’extérieur. C'est ce principe qui est utilisé pour
emboliser graduellement les vaisseaux d'un rameau en appliquant des paliers de pressions
progressifs a I'aide d'une chambre a collier. Les mesures sont réalisées sur des rameaux préa-
lablement défeuillés afin d'éviter une évapotranspiration susceptible d’entrainer une chute
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du potentiel du xyléme. Le phlogme est ensuite éliminé pour faciliter la pénétration de I’air
dans le xyléme.

Cette technique permet donc de simuler, au laboratoire, les effets d'une sécheresse progres-
sive conduisant  la rupture des ménisques "air-eau” au niveau des pores du xyléme et donc
4 la cavitation puis & ’embolie. Ce phénoméne est suivi grace a I’observation de la diminu-
tion de la conductivité des conduits xylémiens par rapport a la conductivité maximale. Cette
diminution de conductivité est mesurée en suivant le flux hydrique passant au travers de
I’échantillon 2 I’aide d’une balance. La conductivité est nulle lorsque les vaisseaux sont to-
talement embolisés (Speery 1987).

Les courbes de vulnérabilité mettent directement en relation 1’état de tension de la s¢ve dans
les conduits du xyléme (mesuré par le potentiel hydrique) a un degré d’embolie. Une fois la
courbe de vulnérabilité réalisée, il est possible de lire les pressions pour lesquelles on ob-
serve un certain pourcentage de perte de conductivité hydraulique (PCH) : 20%, 50% et
80%. C’est la valeur 50% PCH, qui est généralement utilisée pour caractériser et comparer
les variétés entre elles.

[I- Détermination de la conductivité maximum théorique Kt

L’estimation des flux de séve, a partir de données anatomiques, a travers les conduits du xy-
leme a été effectuée pour déterminer la conductivité maximum théorique (Kt). Pour cela
nous avons réalisé des coupes transversales au microtome sur des rameaux utilisé€s pour la
réalisation des courbes de vulnérabilité. Lewis et Boose (1995) ont proposé différentes for-
mules mathématiques en fonction de la forme de la section transversale des conduits. Dans
le cas du noyer, la section transversale a la forme d’une ellipse. La conductivité théorique est
calculée pour chaque vaisseau selon la loi de Poiseuille :

7 a® b?
Kt= =cecee % eemcmmeen

64 1 a? +b?

ou u est la viscosité de I’eau (MPa/s)

par convention nous prenons la valeur de la viscosité de I'eau : u = 1 et a et b les mesures en
m des longueurs des axes court et long de I'ellipse.

Le débit maximum est alors
Dmax = Kt * A P/Ax
AP étant la différence de pression
Ax la longueur du rameau

avec AP/Ax : gradient de pression le long du rameau.
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La caractérisation de la plus au moins grande facilité avec laquelle un axe conduit la séve est
déterminée par le calcul de la résistance R. Cette résistance est calculée selon la formule :

R=L/Kh
R étant la résistance a 1’écoulement
L étant la longueur du rameau en m

Kh étant la conductivité maximum théorique

RESULTATS ET DISCUSSION

Des courbes de vulnérabilité par pressurisation (Figure 1) ont été établies pour les différents
sites de prospection. Le tableau 1 présente les valeurs de pression pour lesquelles les pertes
de conductivité hydraulique de 20, 50 et 80% ont été observées. La PCH de 20% apparait
pour des potentiels allant de -0.26 a -0.62 MPa selon les provenances. Une PCH de 50% sur-
vient a des potentiels allant de -0.65 a

-1.06 MPa et elle atteint 80% a des potentiels de -1.05 4 -1.94 MPa.

Figure 1 : Courbes moyennes de vulnérabilité & 'embolie des |
différents types de noyers
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Tableau 1 : Potentiels hydriques xylémiens en MPa correspondants a des pertes de conductivité
de 20, 50 et 80% selon les types de noyers.

Site de prospection PCH 20% PCH 50% PCH 80%

Ourika -0.26 -0.65 -1.05
Oukaimeden

Taza -0.59 -0.89 -1.23
Midelt -0.44 -0.98 -1.46
Amezmiz -0.62 -0.94 -1.46
Kétama -0.62 -1.06 -1.66
Rich -0.55 -1.05 -1.94

Les valeurs de potentiels correspondant a ces PCH sont relativement faibles comparativement 2
ceux obtenus par Tyree et al. (1993) sur coniféres. Pour ces auteurs, les seuils de 20, 50 et 80%
d’embolie, sont atteints respectivement pour un potentiel hydrique de -2.0, -2.2 et -2.4 MPa.
Cochard (1992) a noté que 1a 50 PCH se situe chez le cédre de 1'Atlas a environ -5 MPa, qu'elle
est de -3 MPa pour le pin sylvestre et que le sapin occupe une place intermédiaire. Lemoine et
al. (2002) obtiennent sur Fagus sylvatica des valeurs allant de -2.5 2 -3.1 MPa correspondant 4
50% d’embolie. On constate également que pour nos résultats, la PCH est plus forte pour des
potentiels hydriques peu négatifs par comparaison avec les résultats obtenus sur Juglans regia
cv LARA (Améglio, communication personnelle).

La surestimation de I’embolie dans nos expériences s’ expliquerait par une obturation des vais-
seaux due a la présence de tylles. Cochard et al. (1992) ont montré que les chénes occluent leurs
vaisseaux cavités par des tylles. En outre, les rameaux utilisés ont été prélevés sur des arbres
agés et Sperry et al. (1992) ont montré que, chez le peuplier, les vaisseaux devenaient de plus
en plus vulnérables avec le temps, ce qui pourrait concourir 2 la perte de fonctionnalité progres-
sive du xyleéme et donc a la formation du bois de coeur. Par ailleurs, Cochard et Granier (com-
munication personnelle) ont remarqué qu'aucune restauration de I'embolie n'a été observée chez
les chénes sessiles, aprés réhydratation des arbres, ce qui pourrait expliquer 'augmentation de la
vulnérabilité avec 'age des arbres.

Les résultats de la comparaison de la réponse des différents types de noyers a l'embolie et la plu-
viométrie des lieux de prospection sont présentés dans le tableau 2.
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Tableau 2 : Données pluviométriques des lieux de prospection et classement des différents
types de noyers par ordre de vulnérabilité a I’embolie décroissante.

Provenance Pluviométrie en mm/an | Vulnérabilité décroissante
Ourika Oukaimeden Humide pluvieux 1
>800

Taza >800 2

Midelt <200 3
Amezmiz <200 4
Kétama >400 5

Rich Climat aride (pré- 6

saharien)

On remarque que I'on peut faire un lien entre la vulnérabilité a I'embolie et la pluviométrie cor-
respondant aux différentes provenances : les noyers les plus vulnérables sont ceux bénéficiant
des climats les plus humides avec ‘des précipitations et une altitude importante et le type le
moins vulnérable est celui qui est soumis & un climat aride (pré-saharien) avec une trés forte
évapotranspiration. Ce résultat, si il est confirmé par des études ultérieures, peut &tre I'expres-
sion phénotypique de résistance a I'embolie, comme elle peut étre due a une adaptation de
l'arbre aux conditions du milieu. En effet, Cochard et al. (1992) sur Fagus sylvatica rapportent
que les branches d'ombre sont bien plus vulnérables que les branches de lumiére, ce qui montre
une expression différente des génes selon les conditions du milieu. Tyree et Cochard (1996)
soulignent que le xyléme du chéne vert est bien plus résistant a 'embolie que celui des especes
tempérées, ce qui semble plutdt indiquer I'expression d'un génome différent.

En paraligle avec les courbes de vulnérabilité, ]'observation des coupes transversales des vais-
seaux nous a permis d'appréhender I'importance de la conductivité des différents vaisseaux. La
premiére observation a été de dénombrer les vaisseaux par unité de surface (Tableau 3).

Tableau 3 : Nombre de vaisseaux au m? des noyers de différents sites de prospection.

Lieu de prospection Nombres de vaisseaux au m*
Ourika-Oukaimeden 1.88 10’
Amezmiz 2.22 10"
Taza 3.0110'
Midelt 3.1510'
Rich 4.64 10’
Kétama 5.00 10’

Le classement obtenu était assez différent des conductivités hydrauliques maximums spéci-
fiques mesurées expérimentalement juste aprés la resaturation, et servant a calculer les pertes en
pourcentage de conductivité hydraulique. Ceci s'explique par le fait que la taille des vaisseaux
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varie, et donc le simple dénombrement n'est pas un critére suffisant pour évaluer ’efficacité de
la conductivité hydraulique des vaisseaux du xyleme. En effet, d’apres la loi de Poiseuille, un
doublement du diamétre des vaisseaux se traduit par une conductivité seize fois plus grande (la
conductivité est proportionnelle au cube des dimensions des vaisseaux). C'est pourquoi les
conductivités hydrauliques spécifiques Kt ont ét€ calculées a partir des photos des coupes ana-
tomiques. Les valeurs obtenues se sont révélées tres proches des conductivités hydrauliques
maximums mesurées aprés resaturation. Ces valeurs de conductivités maximales ont été
converties en résistance a l'écoulement de la séve. A partir de ces données pour chacun des
types de noyer, Une classification selon leur conductivité théorique croissante a été établie (ta-
bleau 4).

Tableau 4 : Classement des différents types de noyer par ordre de conductivité théorique
croissante.

Lieu de prospection | Classement | Longueur du Kh max Estimation de la
rameau en m| spécifique en | résistance dans
mmol/s/MPa/m? | les vaisseaux

xylémiens
Midelt 1 2.8010" 8.5910™ 3.26 10°
Kétama 2 2.8510" 9.7510" 2.92 10°
Rich 3 2.8510" 1.09 10~ 2.6110°
Amezmiz 4 26510 1.20 107 2.2110°
Taza 5 2.6510" 158107 16810°
Ourika-Oukaimeden 6 2.8510" 2.1010° 1.36 10°

On constate que les deux types de noyers les plus vulnérables a I'embolie (Taza et Ourika-Ou-
kaimeden) sont les noyers qui présentent la meilleure conductivité hydraulique. Ces noyers pa-
raissent adopter une stratégie d'évitement, c'est a dire qu'ils conduisent 1'eau de maniére effi-
ciente en absence de sécheresse. En conséquence Lors d'un stress hydrique, les structures jeunes
sont les premiéres a étre embolisées, ce qui permet de limiter I'évapotranspiration afin de pré-
server les parties pérennes de la plante. Cette segmentation hydraulique du tissu conducteur a
été signalée la premiére fois par Zimmermann (1983), puis confirmée par Tyree et al. (1993) sur
noyer.

CONCLUSION

Nos résultats expérimentaux nous ont monté I’existence d’une corrélation nette entre la vulné-
rabilité a ’embolie et les conditions climatiques correspondant aux diverses provenances : les
noyer les plus vuinérables sont ceux bénéficiant des climats les plus humides, alors que le noyer
le moins vulnérable a été prélevé a Rich, sous un climat aride. Cette corrélation permet une va-
lidation a posteriori de la technique employée et laisse espérer qu’une telle technique pourra a
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I’avenir étre utilisée pour discriminer les variétés les moins vulnérables 2 I’embolie et donc les
plus tolérantes a la sécheresse.

Nous disposerions donc d'un indicateur pouvant étre utilisé en amélioration des plantes pour sé-
lectionner des variétés tolérantes a la sécheresse ; en particulier dans le cas des plantes pérennes.
Il est important de disposer de variétés pour lesquelles une année séche ne remette pas en cause
la pérennité de la plante. Le dispositif le plus adapté sera alors de cultiver les différentes varié-
tés dans des conditions standard, puis de déterminer alors la sensibilité de chacune I'embolie
afin d'avoir un critére permettant de choisir les variétés les plus adaptées a la culture sous un cli-
mat particulier. Des croisements seront ensuite réalisés pour améliorer encore cette adéquation.
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